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1.はじめに
硫黄は生物に必須の元素の一つで、あり，タンパク
質，補酵素， ホルモン，ビタミン等の成分として利
用される。自然環境中では，硫黄は酸化反応と還元
反応に依存して硫酸塩，チオ硫酸塩，亜硫酸塩， 二
酸化硫黄，元素硫黄，硫化物および有機硫黄化合物
などの多様な形態をとって循環しているが，この硫
黄循環において，微生物が鍵となる重要な役割を
担っている。元素硫黄や硫化物のような還元型硫黄
化合物は硫黄酸化細菌や光合成硫黄細菌によって酸
化されるかあるいは自然酸化されて，最終的に硫酸
塩へと変換される。一方，主に硫酸塩の形で植物に
吸収された酸化型硫黄は還元されて SH基を持つシ
ステイン，メチオニンやシスチンのようなアミノ酸
を経て有機硫黄化合物の合成(同化的硫酸還元)に
利用されるか，あるいは硫酸還元微生物によって硫
化水素のような硫化物まで変換される(異化的硫酸
還元)。異化的硫酸還元反応は，エネルギー (ATP)
の発生を伴い，“硫酸呼吸"とも呼ばれ，原核生物の
みで見られる反応である。本論では，近年その多様
性がますます明らかになりつつある異化的硫酸還元
反応を担う微生物である硫酸還元微生物について，
その系統と代謝的特徴などについて述べる。
2.嫌気的有機物分解過程における硫酸還元
無酸素環境下において，多糖，タンパク質および
脂質のような高分子有機物は，加水分解性微生物に
より単糖やアミノ酸等の単位構成成分へ加水分解さ
れ(加水分解段階)，続いてこれらの加水分解産物は
ギ酸塩，酢酸塩，プロピオン酸塩，酪酸塩，乳酸塩，
コハク酸塩等の有機酸，エタノーノレ等のアルコール
類，さらに水素等にまで発酵される(酸生成段階)。
一方，これらの有機物の酸化分解と共役して.各種
微生物による硝酸塩，三価鉄，マンガンおよび硫酸
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塩等を電子受容体とする各種還元反応が進行する。
そしてこのような嫌気的有機物分解の最末端段階と
して，メタン生成古細菌が水素と二酸化炭素，さら
にはギ酸塩や酢酸揮を主要な基質としてメタンを生
成する。このように，無酸素環境下における有機物
の酸化分解反応とそれに共役した各種電子受容体基
質還元反応は，し、くつかの代謝グノレープに類別でき
る生理的性質の異なる多様な種類の微生物の機能が
組み合わされることにより進行する 31)。
硫酸還元微生物は各種電チ受容反応の内のキー要な
反応の一つで、ある硫椴還元を担う微生物グループで
あり，多様な有機酸，アノレコーノレ，アミノ酸および
水素等を電子供与体として利用して般化し， 電子交
容体として硫酸塩を硫化水素へと還元する ことでエ
ネルギーを獲得する，多様な種で
気性微生物のクググ、守γ、/ルレ一プでで、ある この機能白出的4句]クグ、ず‘/ルレ一プ。
に属す微生物は湛水土i壌妥や洲汗消i，河川，油出，nit>~ ， 
海洋堆積物のような保々な J!t~~まぶ環境に jよ く分布し
ている。なお， {流階還)l微/主物とメタン生成山剤日間
は共に水素， ギ円安胤，聞:惜胤をjたy任として利川でき
るため， これらの共通の，F，I.;'ftに対してj，lij点ーの間には
競合関係がある しヵ、し，航階還冗微や物のんがー
般に基質に対してメタンλ打戎 1'1細問、1よりも白川、組不11
性をもつことがJ'られており ，fint椴J111~濃 j主の l了品、 TW
洋堆積物等では， Me階還元微土物がメタン生J)見山出1
菌を凌駕し，嫌気的1-1"機物分解のよI立 Ad品一段|情を)，~本
的に担っていると考えられているc このため， 沿岸
海洋堆積物における有機物分解の約50%をM討を還元
微生物が担うとしづ報告もあり 1) さらに硫酸還元
を電子受容反応とする嫌気的メタン酸化反応の亙要
性が明らかになり 1)，4)，24).25) 海洋環境での有機物分
解と硫黄循環に硫酸還元微生物は重要な役割を果た
していると考えられている。一方，硫酸堀濃度が低
い淡水性の環境で、は， ト述したように基本的にメタ
ン生成古細菌が嫌気的有機物分解の長末端段階を
担っているが，低濃度ながら環境中に普遍的に存在
する硫酸塩を有効に利用する形で，硫酸還元微生物
も同時に生息している。
3 硫酸還元微生物の系統と特徴
近年，様々な環境からの硫酸還元微生物の分離が
相次いでおり 13) これらの分離菌株の系統や生理的
性質が明らかにされるに従って，環境中には以前に
知られていたよりもはるかに多様な硫酸還元微生
物が生息しているこ とが知られるようになって
きた。さらに，環境中の硫酸還元微生物の存在量や
群集の多様性を解析するために 3 環境試料から直接
抽出した DNAを鋳型にして PCR増幅し，回収した
16S rRNA遺伝子や異化的亜硫酸還元酵素遺伝子
(dsr)を用いた培養に依存しない分子生物学的手法
での研究が近年盛んに行われ，環境中にはなお分
離，培養されていない新しい系統の硫酸還元微生物
が数多く存在する こともまた明らかになってきてい
るの.7)，12)，14)，15)，18)，21)，22)，32)
これまでに分離，培養された耐酸還元微生物のほ
とんどは Bacteriaドメインに属す(硫酸還元細蘭)が，
一部は Arι目的ω ドメインにも属している(硫酸還元
む細菌)3)，功。 DDBJのデータベースに保存されてい
る硫般還元納氏iの 16SrRNA 1宣伝了にJ;i;づいた系統
樹を岡 1"'-3に分けてぶ した。{i/t椴還元細商のほと
んど大部分の"己北極は ProteohaCferia11の Deltapro-
teohacteria綱(閃 1，2) とFirmu:川町 内の C!ostridiα
綱 (1;.(13)に胤しており，特に Dclバtωμ'P戸Jn川『
には， 4つの付， 9つの科，そして 30近い属の!iri[椴
還元荊11拘がl記載されているη(岡lはDesu!lohacterales
tj，Dωuljarcales f=jおよびSyntrophoh正lcteralestj :こ属
すものについて， 1;.(12は，DωtイiiJVihrionales1にJif:，
すものにつし、て不しである。)この他，Thermοdcsuljo-
bαcteria 1J1， ThermoJesulj，οhacteria制の Thermodesuljo-
hacterium属および ThermoJesulfatafor属の種や，
Nitrospirae門，Nitrospira綱の ThermοJesulfovibrio属
にもMe酸還元来1巾¥iの極の存在が知られており，これ
らの種は全て好熱性である(1支13)。また，硫酸還元
古細商は好熱性好塩性の Archaeoglohu.s・属の 3種が
知られている。
表 1に硫酸還元微生物の各グノレープの主な細胞形
態や利用する電子供勺体を示 した。硫酸還元微生物
は3 球菌，拝菌，湾曲梓菌，繊維状菌あるいはパケッ
ト状菌のような種が存在し，形態的にも非常に多様
である。また，多くの硫酸還元微生物種は，乳酸塩，
ヒ。ルピン酸塩，エタノーノレおよび水素を電子供与体
として利用するが，電子供与体を二酸化炭素まで酸
化する完全酸化型と，電子供与体を完全酸化できず
酢酸塩等を酸化生成物として残す不完全酸化型の 2
つの型があり ，これらの酸化型の違いは硫酸還元微
生物を分類する指標の一つになっている。
硫酸還元微生物は上述したような一般的な電子供
与体で増殖できるものが多いが， この他にも糖(単
糖類および二糖類)，ステアリン酸のような高級脂肪
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10.02 I 
Desulfobacteraceae 
Desulfobu/baceae 
Proteobacteria (Deltaproteobacteria: Des ulfovibrionales)， 
Firmicutes (Desulfoωmaculum， Desulfosporosinus， Desulfosporomusa， Thermodesulfobium)， 
Ni，かospirae(Thermodesuifo、必rio)，
Thermodesulfobactaria (Thermodesulfobaterium， Thermodesu拘tator)
図 1. 16S r貯~A 遺伝子塩基配列に基づいた硫酸還元細菌の系統樹(1) 0 Delaproleobacleria綱 Desulfobacteraceae科，
Desulfobulbaceae科，Syntrophobacteraceae科，Synlrophaceae科およびDesulfarculaceae科
酸，アノレカンやアルケンのような脂肪族炭化水素や
芳香族化合物(トルエン，フェノーノレ，カテコール
など)等を利用する種，酢酸塩のみを利用する種な
ど特徴的な電子供与体利用性を示す種も存在し，さ
らに水素と二酸化炭素を利用して独立栄養的に増殖
する種もある 8)。
このように，硫酸還元微生物の電子供与体利用性
は非常に多様であり，環境中ではそれぞれの種が利
用できる多様な化合物を電子供与体として酸化分解
し， また硫酸塩以外の硫黄酸化物や元素硫黄も電子
受容体として硫化水素まで還元するため，硫酸還元
微生物の環境中における炭素循環と硫黄循環への寄
与は大きい。
4 環境バイオテクノロジーにおける
硫酸還元微生物の有効利用
近年，硫酸還元微生物がバイオレメディエーショ
ンの機能をもつこともまた注目されてきている。
例えば，沿岸海洋堆積物を汚染するハロゲン化芳
香族化合物(主に塩素化されたもの)の還元的脱ハ
ロゲン化，石油系炭化水素の分解P 生成した硫化水
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10.02 I 
Proteobacteria (Deltaproteobacteria: Desulfobacterales， Syntrophobacterales， Desu仰rcales)
Desulfovibrionaceae 
Firmicutes (Desu抑tomaculum，Desulfosporosinus， Desulfosporomusa， Thermodesulfobium)， 
Nitrospirae (Thermodesulfovibrio)， 
Thermodesulfobactaria (Thermodesulfobaterium， Thermodesu抑制or)
l五12. loS rRNA遺伝チ場基配列に某づいた硫酸還元細菌の系統樹 (2)c Deltaproleob正7ctena綱 Desulfovihrionaceae科，
Desulfonatronumaceae科，Desuljοmicrobiaceae科および Desulfohalobiaceae科
素と銅 (1)，ニッケル(II)およびカドミウム(II)
の反応による金属硫化物としての毒性金属イオン
の沈殿除去， さらにウラン (VI)，テクネチウム (VII)
およびクロム (Vl)を含む酸化型の毒性金属イオン
の電子受容体と しての還元による難溶化等であ
る2)，13)， 20)， 30)。特に，ハロゲン化芳香族化合物を脱塩
素化する硫酸還元細菌として Desu伶monile属や
Desulfovibrio属の種が分離されている。また，土壌
汚染で問題となっている炭化水素を分解する硫酸還
元細菌としてDesulfatibacillum属やDesulfothermus属
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Proteobacteria (Deltaproteobacteria: Desulfobacterales， Syntrophobacterales， Desulfarcales， Desulfovibrionales) 
図 3.16S rRNA遺伝子塩基配列に基づいた硫酸還元細菌の系統樹 (3)0 Fiumicules門:Desulfolomaculum属，Desulfosporosinus 
属，Desulfosporomusa属および Thermodesulfobium属
Nitrospirae門 :Thermοdesulfovibirio属
Thermodesulfobacteria門白 Thermodesulfobacterium属 ，Thermodesulメatator属
おわりに
これまで述べてきたように，環境中の硫酸還元微
生物個体群の系統的多様性やそれらの分離培養によ
る特徴付けの努力が広く行われてきている。一方
で，硫酸還元微生物のゲノム解析も行われており，
Desulfovibrio vulgaris Hildenborough株の全ゲノム解
析が完了している。そしてこの研究によって，異化
的硫酸還元におけるエネノレギ一生成機構として提案
されていた「化学浸透水素サイクノレJ19)を構成する
複数の酵素の存在が明らかとなり，さらにギ酸の拡
散による化学浸透圧性のエネルギ一生成の系の存在
も推定されている 9)。
そもそも硫酸還元微生物は従来より，それらが生
成する硫化水素が石油備蓄タンクや石油タンカ一等
の金属の腐食や，下水道施設等のコンクリートの腐
食，港湾や湖沼の底泥や干潟のヘドロ化，水田の秋
落ち現象に関係することから，産業上も社会的にも
5 
の種が分離されているわ， 13)。以上のように，研し酸還
元微生物はバイオレメディェーションに関して潜在
的に有効な機能をもっと考えられる。環境バイオテ
クノロジーにおける硫酸還元微生物の有効利用とい
う視点での研究の重要性は今後益々高まるであろ
っ。
自然環境中には分敵されていない硫酸還元微生物
が数多く存在していることがクローン解析によって
知られているが，その系統上の位置次第では決定さ
れた配列情報からその硫酸還元微生物の生理的性質
を一定程度推定することが可能と思われるが，最近
縁種との類似性値が大きく離れている場合はこの
ケースにはあたらない。このため，分離と培養によ
る研究は，環境中で実際に活動する硫酸還元微生物
の性質や生態学的役割を解明するために今後とも重
要である。また，なぜこのように硫酸還元微生物が
機能的に多様化しているのか，さらに多様な硫酸還
元微生物が環境中でどのような相互関係にあるのか
など明らかにすべき多くの課題がある。
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これまでに知られている硫酸還元微生物の属とその特徴表 l
その他
の特徴主な電子供与体
電子供与
体酸化型代表的な形態種数分類群
Bacteria 
Proteobacteria 門
Deltaproteobacteria綱
Desulfovibrionales目
Desulfol必rionaceae科
DeslIlfoνibrioホ Fonn， Lact， Pyru， Fuma， Mal， EtOH， H2 湾曲?早商43 
Desulfomicrobiaceae科
D回 Ilfomicrobium
?
?
???
?
Form， Lact， Pyru， Fuma， Mal， H， 
Form， Lact， Pyru， EtOH，ト12
Fonn， H2 
Form. H、
Fa町 acids ( C4-C I~ ) ， Alkanes (ω -CI4) 
N.D 
N.D 
C 
十早菌
中早荷
1常的中早菌
湾IYI梓南
十阜商
7 
Desulfohalobiaceae科
D出ulfohalobium
DeslIlfonatronovibrio 
D町 1Ilfonaulicus'
Desulfothermu.げ
Desulfonatronumaceae科
Desulfonatronum h 
d 
巳
J礼cct
Faty以 idぉ (CI-Clo)，Lact， Pyru， Fuma‘Mal， Succ， Elυ11，1-12 
Fallyacids (CI-CI4)， EtOI-1. H， 
Faltyacids (C 1.C2. (4)， Lact， Pyru. EtOH‘(ilycerol. Serine 
Auty， Pyru， Fuma， Mal， Succ， EtOH， Aenzoate司 Phcnol，Toluenc 
ドattyacids(CI-( 14)， Lact， Pyru. ElOH， H2 
トatyacids(CI-Clo)， Laιl. Pyru，ヒlOH，Benz口ate
Fatya山ds(C I-C 1 R)， Fuma‘Alkanes (C13 C I ~ ) ， 
Alkenes (C7-C23)， H2 
Fatty acids (CI-C2， C4ベ‘12)，Lact、Pyru，ドuma，EtOH， 
Benzoate， Phenol 
Faty acids (C4-C 18)， Lact， Pyru， EtOH， H2 
Fattyacids (C4-C17) 
Fanyacids (CI，C3，C4)， Lact，Py問 、Fuma，Mal， Succ， EtOH 
ドatyacids(C 1， C4)， Lact， Pyru. Fuma， Mal， Succ， Glycerol司
Choline， H2 
Fatlyacids (C4-C16) ， Pyru， Alanine 
Foml， Lact‘EtOH， H2 ~ . D . 
?
???
C 
C 
C 
C 
C 
作号、11料商
f!t.i宥
料開
繊維状i稿
料問
料l宅i
パケット状街
球関
科医i
3 
h 
3 
?
?
??
?
???
?
づ
っ
1 
DesulfobacteraJes t 1 
Deslllfobacteraceae科
D回 IIlfobacter
Dωuljobacteriu刑事$
D出Ilfonema
D田 ulfoJト19l1S
Desulfobacula 
D凸;ulfosarcinu
Desulfococcus 
Desulfatibacillum 
C 
C 
科医i
j湾11中午前
中早商
梓菌
湾曲梓悶
ヲ
3 
Desulfotignllm 
D凸;ulfobotulus
DeslIlforegula 
Desulfofabu 
D目ulfi月plra
a 
f 
g 
h 
Prop， Lact， Pyru， EtOH， H2 
E10H 
Lact， Fuma， Mal， Succ， Glycolate， Glyoxylatc， H2 
Fattyacids (Cl， C3， C4)， Lact， Pyru， EtOH， H2 
Form， Lact， Pyru， EtOH， Serine， H2 
i湾曲4早菌
得菌
惇菌
惇菌
梓菌
梓菌
， 、
?
?
?
』
?
???
D回ulfocela
Desulfobulbaceae科
Desulfobulbus 
Deslllfocapsa 
Desulfofl.stis 
Desl.Iljorhopalus 
D回 ul{otalea d 2 
DesuJfarcales目
Desulfarculaceae科
D田ulfarculus* Fatty acids (Cl-C18) C 湾曲棒菌
Syntrophobacterales目
Syntrophobacteruceae科
Deslllfacin!lm* Fatty acids (Cトイご18)，Lact， Pyru， Fuma， Mal， Succ， EtOH， 
Alanine， H2 
C 卵型得菌
，、
J 
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表1. (つづき)
分類群 種数 代表的な形態
電子供与 主な2恵子供与体 その他体酸化型 の特徴
Thermodesulforhabdu♂ 樟萄 C Fattyacids (C2， C4-Cl0， C13-(18)， Lact， Pyru， Fuma， Mal， 
Succ， EtOH 
Dωulforhabdus キ早萄 C Fa虻yacids(Cl-C4)， Lact， Pyru， EtOH， H2 
DeslIlfovirga キ早菌 C Fa抗yacids(Cl-C12)， Lact， Pyru， EtOH， H2 
Syntrophaceae科
Desulfobacca 卵型梓菌 C Acet 
Desu/fomonile 2 得菌 C Fa町 acids(Cl， C4)， Lacl， Pyru， H2 
Firmicutes門
C/ostridia綱
C/ostridia/es目
Peptococcaceae科
Desu/fotomaclllllm* 23 治、的枠菌 C凡 Fatlyacids (C I-C4)， Lact， Pyru， EtOH， H2 k 
Desulfosporosinus 3 、 湾曲梓菌 Fonn， Lact， Pyru， ¥I!tOH， EtOH， H2 
A cidaminococcaceae科
Desu/fosporomusa 湾曲梓箇 Form， Lact， Pyru， MtOH， E【OH，Glycerol， Gluamate， H2 
Thermoanaerohacteria/es目
Thermodesu/fobiaceae科
Thermodesu抑biumホ 梓菌 N.D Fon百， H2 
Thermodesulfobacteria 門
Thermodesuゲohacteria綱
Thermodesu/fobacteria/es 8 
Thermodesulfobacteriaceae科
Thermodesu/fobacterium* 4 梓薗 I Lact， Pyru， H2 
Thermodesu/fatatoげ キ早菌 N.D. H2 町1
Nitrospirae門
Nitrospira綱
Nitrmpiral，ω目
Nitrospiraceae科
Thermodeslゆνibrio本 ヲ 湾曲十早菌 Form， Lact， Pyru， H2 
Archaea 
Euryarchaeota門
Archaeoglobi i綱
Archaeogloba/，εs目
Archaeoglobaceae科
Archaeoglobls・ 3 球菌 C Lact， H2 
種数は，2005年までに記載されたものを数えて示した。
文献:Del/apro/eobac/eria綱に属する硫酸還元細菌 13) ; Desu怜/omaculum，Thermodesulfovibrioおよび Archaeoglobus2J); 
Desulfosporosinus26)， 28). 29) ; Desulfosporomusa27) ; Themodesulfobium 16) ; Themodesulfobacterium 10) ; Thermodesulfa/ator17) 
キ， 好熱性あるいは好熱性の穏が存在するブヘ以前はもっと多くの穏が含まれていたが，現在は他の属に再分類されたも
のが多いc
略諾 C， Complet巴oxidation;1， Incomplete oxidation; N.D. no data; Fonn， Fonnate; Acet， Acetale; Prop， Propionate; Buty， Butyrate; 
Lact， Lactate; Pyru， Pyruvate; Fuma， Fumarate; Mal， Malate; Succ， Succinate; M10H， Me也anol;EtOH， Ethanol; Fatty acids，直鎖飽
和モノ脂肪酸。
その他の特徴 a，好塩性;b，好アルカリ性， C，ギ酸塩と水素のみで増殖する;d，好冷性 e，好冷性の種も存在する，
L チオ硫酸塩を不均化する ;g，グリコーノレ酸塩とグリオキシル酸塩は CO2まで酸化できる ;h，中度好冷性 (200C付近
が最適温度)の種も存在する， 1，酢酸塩を唯一の電子供与体とする;j，ハロゲン化芳香族化合物を還元的に脱ハロゲン化
する ;k，糖やメタノールを利用する種も存在する;1，エタノールまたはメタノーノレを利用してホモ酢酸生成する， m，独
立栄養的にのみ増殖する。
58 鈴木，上木
非常に重要な微生物のーっと考えられてきた。この
ように硫酸還元微生物は3 我々の生活に非常に密接
した関わりを持つ微生物の一つで、あり，それらの種
類や機能的活動を知ることは大変意義あることと思
われる。
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れ3 山形大学農学部生物資源学科での卒論時代から硫酸還元細菌株の特徴付けを行ってきましたが，この微生物が持つ遺
伝子資源と しての有用性を明らかに したいと思案中。硫酸還元細菌は社会的には嫌われ者の側面がありますので，その存
在意義を皆さんにもっ と紹介したいと考えています。
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